











the   climatic   niche,   by   correlating   widely   available   presence­only   data   with   regional   climate.   However,   habitat





















the  native  or   introduced   range    (Peterson  et  al.,   2003;  Thuiller  et  al.,   2005).  This  approach  relies  on   the
assumption   that   species   have   similar   niche   characteristics  in   native   and   introduced   ranges   (i.e.   niche
conservatism)  (Peterson  et   al.,   2003;  Alexander  &  Edwards,   2010).   Recent   studies   have   questioned   this
assumption   for  plants  (Broennimann  et  al.,   2007;  Gallagher  et  al.,  2010),   insects  (Fitzpatrick  et  al.,  2007;
Medley, 2010), amphibians  (Urban  et al., 2007)  and fish  (Lauzeral  et al., 2011) by highlighting the potential
importance of rapid evolution and altered biotic interactions during the invasion process. Nevertheless, species
may   have   access   to   only   a   subset   of   the   potentially   suitable   climatic   conditions   in   their   native   ranges.
Consequently, when analyses of climatic niche shifts are limited to those climates available in both native and
introduced ranges (i.e. analogous conditions), there appear to be fewer real niche shifts (Petitpierre et al., 2012).
Knowing whether climatic niches are similar  in the native and introduced range is  extremely important  for
predicting species’ occurrences in new areas and in response to climate change (Alexander & Edwards,  2010).
For example, observed shifts into novel climates in the introduced range that are not occupied in the native range
(i.e.  expansion) suggest  that  rapid evolution may have expanded a species’  climatic  tolerances.  Conversely,
narrower climatic envelopes observed in the introduced range than in the native range (i.e. unfilling), suggest the
importance  of  dispersal   limitation,   lag  phases   and/or   evolutionary  bottlenecks   associated  with   introduction




Niche conservatism in  invasive species   is   typically   tested using broad climatic  niches,  despite   the fact   that
similar   ideas  may  be   applied   to  other   aspects   of   a   species'   niche,   such   as  disturbance   regimes  or  habitat
characteristics (Wiens et al., 2010; Guisan et al., 2014). For example, many invasive plant species are favored by
the nutrient­rich conditions provided by high levels of  disturbance (Hobbs & Huenneke,  1992).  It  has been
suggested that non­native species tend to colonize disturbed habitats in the early stages of the invasion process,






shifts.  Nonetheless,   shifts   in   a   species'   disturbance   niche   are   important   to   understand   because   they  may
contribute to the time lags that often characterize invasions (Geerts et al., 2013).













Oxalis   pes­caprae  L.   (hereafter  Oxalis)   is   a   small   geophyte   from  South  Africa  which   has   invaded  many
Mediterranean areas globally (Weber, 2003). It was introduced to the Mediterranean Basin in 1796, and reached























seasonality,   winter   precipitation   (coldest   quarter),  minimum   temperature   of   coldest   month  (minimum
temperature) and temperature of driest quarter. 
Statistical analyses
We   identified   climatic   niche   shifts   for  Oxalis  between   native   and   introduced   ranges   within   the   whole
Mediterranean   biome  using   the   global   occurrence   data   and   the   climatic   data   at   30'   resolution.   To   avoid
pseudo­replication we included only one plot for each 30'x30' grid cell (342 plots). Our analysis of niche shifts
followed the three­step approach used by (Broennimann et al., 2012; Petitpierre et al., 2012). First, we delimited
the Mediterranean biome  (Olson  et al., 2001)  for both ranges and extracted all climate data at 30' resolution.
Based  on   this  data,  we  performed a  Principal  Component  Analyses   (PCA),   and  used   its   first   two axes   to
characterize   the   environmental   space   within  which   we   could   compare   the   native   and   introduced   niches
(Appendix  A–Fig.A.1).  We   then   divided   this   environmental   space   into   a   grid   of   100   x   100   cells   as   in
Broennimann et al., (2012). Second, we used a kernel density function to convert  Oxalis  occurrences and the
available   climates   in   each   range   into   densities   in   order   to   correct   for   sampling   bias   and   environmental
availability respectively, and to ensure that the results were independent of the grid resolution (Broennimann et
al., 2012). Third, we calculated three indices of niche shifts: unfilling, stability and expansion (Petitpierre et al.,
2012)   considering   either   the   common environmental   space   for   native   and   introduced   ranges  or   the  whole
environmental   space.  Unfilling  is  defined as   the proportion  of  the  densities   in   the  native  range   located  in
different conditions than the introduced range, stability is the proportion of the densities in the introduced range































30”  resolution (~1 km).  To avoid collinearity  problems in  the regression analyses  we selected only poorly
correlated variables (r<0.7):  mean annual  temperature,   temperature seasonality,  precipitation seasonality and
winter precipitation.















We used  ordination   (PCA)   and  Generalized  Linear  Models   (GLMs)   to   test   climate   and  disturbance  niche
conservatism of Oxalis between the native range (4862 data entries considering the habitats found in each of the


























we  calculated   the  overall   suitability  of  disturbed  habitats   in   each   range   as   the   sum of   the   coefficients  of






































































The   disturbance   space   at   the   landscape   scale  was   summarized   by   two   axes   corresponding   to   natural   vs.
agricultural  areas (43.2%) and urban areas vs.  distance  to roads (28.3%) (Appendix A–Fig.A.2).  Using this
space, we found a shift of the median of  Oxalis  distribution in the introduced range towards higher disturbed
areas   (Fig.3B)  but   that   corresponded only  to  0.9% of  expansion   to  higher  disturbed areas.  This  expansion
occurred at a landscape configuration not available in the native range, corresponding to intense agricultural
areas in eastern mainland Spain. Areas with the highest natural land­cover were only occupied in the native





of the climatic variables showed similar associations with  Oxalis'  abundance in both ranges (Fig.4).  Oxalis'































species.   For  Oxalis,  we   found   similar   levels   of   climatic   and   disturbance   niche   shifts   between   native   and
introduced ranges, mainly related to different environmental availability between ranges and a time lag in the
invasion process.  Clearly,   features other  than broad climatic  factors are also  important   for  shaping species'
niches.
Climatic niche shifts





Holarctic   species   studied   by   Petitpierre  et   al.  (2012).   Nonetheless,   the   large   expansion   observed   when
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considering the whole climatic space suggests that the species might have significant plasticity in the niche not




















Precipitation   in  winter  was  only  an   important   correlate  of  Oxalis'  abundance  in   the  native   range.  We had
expected the same association in the introduced range because the species is a winter­growing geophyte  (Ross et
al.,  2008). Two non­exclusive factors could explain this pattern. First,   the species might be associated with













associated  with  higher   levels  of  disturbance especially   in   the  beginning of   the  invasion process   (Hobbs &
Huenneke, 1992; Dietz & Edwards, 2006). This finding implicates that non­native species such as Oxalis could
invade  more  natural   habitats   as   the   invasion  unfolds   (Dietz  &  Edwards,  2006).  This  possibility   is   further
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supported by the ecology of Oxalis in the introduced range. Due to the lack of local floral morph diversity in the
introduced   range   its   principal  means   of  reproduction   is   by   bulbis  (Castro  et   al.,   2007).   This   vegetative
reproduction could partially explain the shift towards higher levels of disturbance as disturbance and rapid clonal
spread are generally associated (Coffroth & Lasker, 1998). However, the recent discovery of populations with
higher   floral  morph diversity  (Castro  et  al.,   2013)  and  the partial  breakdown  in  the  morph­incompatibility






higher  Oxalis'  abundance compared  to  similar  habitats   in  South Africa.  Biotic   interactions  could also  limit
Oxalis spread into natural habitats. For instance, Oxalis is a poor competitor against native grasses (Sala et al.,
2007).   In  contrast,  Vilà  et  al.,   (2006)  found similar  rates  of  Oxalis  bulb predation and germination among





















&  Hargrove,   2009).  Therefore,   for   shift   analyses  we   advocate   a   careful   selection  of  biologically   relevant
variables,  the use of both presence and abundance data and the combined implementation of ordination and
distribution modeling approaches.
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Supporting information
Additional Supporting Information may be found in the online version of this article:
Appendix A: Complementary tables and figures
Figure A.1: Principal Component Analysis plot of the global Mediterranean space showing the contribution of 
each climatic variable to the first two axes. 
Figure A.2: Principal Component Analysis plots of the sampled space (Mediterranean Basin and South Africa) 
showing the contribution of climate and landscape variables to the first two axes. 
Figure A.3: Detailed global climatic niche of Oxalis in native and introduced ranges.
Figure A.4: Climatic and disturbance niche shifts of Oxalis based on presence data of the Mediterranean 
analysis.  
Figure A.5: Detailed climatic and disturbance niche of Oxalis in native and introduced ranges corresponding to 
the Mediterranean analysis.
Figure A.6: Posterior means of the coefficients for climate and landscape variables at native and introduced 
ranges in the GLM explaining the abundance of Oxalis only from road sampling data. 
Figure A.7:  Map of MESS values for predictions in the introduced range.
Table A.1: Person's correlation coefficient of the association among all variables used in the analyses.
Table A.2: Pearson's correlation coefficient of the association between Oxalis' abundance and land­cover 
variables at 250, 500 and 1000 m.
Table A.3: Differences between native and introduced range for each climate and landscape coefficient.
Table A.4: Differences of the posterior means of the coefficients for habitat at native and introduced ranges in 
the GLM explaining the abundance of Oxalis.
Appendix B: Modeling details and OpenBugs code
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